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Resumen 
Se realizó una hipótesis filogenética, basada en caracteres moleculares, del género 
Crematogaster de la región Neotropical con énfasis en el grupo de especies limata. Para la 
obtención de la filogenia se tuvieron en cuenta 61 ejemplares de 38 especies y de 9 países. 
Se utilizaron 5 marcadores moleculares, 4 nucleares (ArgK, CAD, LwRh, Wg) y 1 
mitocondrial (COI). La inferencia filogenética fue calculada bajo Parsimonia, Máxima 
Verosimilitud e Inferencia Bayesiana, sin que se presentaran diferencias significativas 
entre las tres topologías obtenidas. Dentro de los principales resultados se encuentra que el 
grupo limata no es un grupo natural tal como esta definido en la literatura. A partir de 
estos resultados se presenta una propuesta de redefinición del grupo el cual comprende las 
especies Crematogaster brasiliensis, C. carinata, C. egregior, C. levior, C. limata, C. 
longispina y C. tenuicola, las cuales presentan como carácter común pilosidad uniforme, 
compuesta de pelos filiformes, delgados y claros en todo el cuerpo y la mayoría tibias 
posteriores con pelos erectos. Las especies C. nigropilosa y C. sotobosque originalmente 
incluidas en el grupo limata no conforman un clado con las demás especies anteriormente 
mencionadas. Las hormigas de estas dos especies presentan pilosidad uniforme engrosada 
y oscura en todo el cuerpo además de pilosidad recostada en la tibia posterior, lo que da un 
soporte de morfología para su exclusión. Los árboles filogenéticos obtenidos permiten 
sugerir la delimitación de los demás grupos de especies de Crematogaster en el 
Neotrópico. 





Internal phylogeny of the genus Crematogaster of the Neotropical region with emphasis 
on the group limata species was evaluated. To obtain phylogeny were processed 61 
specimens of 38 species and 9 countries. Five molecular markers, 4 nuclear (ArgK, CAD, 
LwRh, Wg) and 1 mitochondrial (COI) were used. Phylogenetic inference was calculated 
under Parsimony, Maximum Likelihood and Bayesian Inference; no significant 
differences among the three topologies was obtained. Among the main results, the limata 
group is not a natural group such as defined in the literature. We proposed a redefinition of 
the group which includes the species Crematogaster brasiliensis, C. carinata, C. egregior, 
C. levior, C. limata, C. longispina and C. tenuicola, among others, which share the 
common character filiform pilosity, thin and clear, all over the body and most them having 
erect pilosity in the posterior tibia. The C. nigropilosa and C. sotobosque species 
originally included in the group appear as distant clades of limata clade. Ants of these two 
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species have pilosity thickened and dark uniform throughout the body besides, not long 
erect setae in the posterior tibia, which gives a support morphology for exclusion. Trees 
obtained allow to suggest the delimitation of the other Crematogaster groups species in 
the Neotropics. 
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Las hormigas (Hymenoptera: Formicidae) son un grupo de insectos muy comunes, 
diversos y fundamentales en los ecosistemas terrestres (Lach et al., 2010), con papeles 
importantes en la estructura y dinámica en los bosques especialmente tropicales, como 
herbívoras-fungívoras, depredadoras generalistas o especializadas u omnívoras. Por otra 
parte, pueden sostener relaciones tróficas y mutualistas complejas con plantas, otras 
hormigas u otros organismos (Hölldobler & Wilson, 1990). Un tópico muy estudiado es la 
evolución y mantenimiento del comportamiento social, uno de los posibles aspectos claves 
en el éxito de estos insectos (Fernández, 2003). 
Las hormigas se caracterizan por la presencia de una glándula metapleural, peciolo 
(postpeciolo en algunos casos) y antenas acodadas en hembras (Brady et al., 2006). La 
familia Formicidae comprende a nivel mundial 20 subfamilias (16 existentes y 4 extintas) 
y más de 13.000 especies vivientes. Myrmicinae es la subfamilia más grande con más de 
6.500 especies descritas (Ward, 2014). Esta subfamilia posee un amplio espectro de 
hábitos y dietas que van desde ser generalistas hasta especialistas, pasando por predadoras, 
cavadoras, omnívoras, granívoras y herbívoras (Ward, 2014; Moreau & Bell, 2013; Brady 
et al., 2006). Estudios recientes de sistemática utilizando marcadores moleculares han 
confirmado la monofilia de la subfamilia Myrmicinae, así como nuevas agrupaciones 
dentro de la subfamila (Ward et al., 2015). En este estudio se explora la filogenia de la 
subfamilia Myrmicinae y proponen 6 clados, uno de ellos corresponde a la tribu 
Crematogastrini en un sentido amplio, con cerca de 50 géneros (Ward et al., 2015). 
Las hormigas del género Crematogaster son de amplia distribución en todo el Mundo con 
alrededor de 467 especies nominales y una representación de más de 100 especies y 
subespecies para la Región Neotropical (Ward et al., 2015; Bolton et al., 2006). Este 
género fue descrito por Lund (1831) sin especie tipo y desde entonces su taxonomía, como 
la de otras hormigas, presenta descripciones incompletas o poco detalladas, innumerables 
nombres de subespecies, variedades y hasta razas de nulo valor taxonómico. Los 
subgéneros, grupos de especies y especies difieren en detalles como la forma del peciolo y 
del postpeciolo, características de pilosidad y escultura de la superficie del tegumento 
(Blaimer, 2012a; J. T. Longino, 2003). La alta diversidad de especies y el problema de su 
delimitación ha hecho de este grupo uno de los menos tratables en el mundo 
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taxonómicamente junto a otros como Azteca, Camponotus, Solenopsis o Pheidole 
(Longino, 2003; Brown, 2000). 
A pesar de ser un género poco estudiado algunas investigaciones en taxonomía han sido 
realizadas hasta hoy para Crematogaster, Buren (1968) estudió el género para la región 
Neártica y más recientemente Longino (2003), hizo la revisión para Costa Rica en la que 
describe 11 especies nuevas y sinonimiza 43 especies. Por su parte, Blaimer (2012a) 
realiza una filogenia molecular global de Crematogaster con énfasis en el viejo mundo y 
sugiere que estas hormigas gozan de excepcionales habilidades de dispersión y 
colonización, explicando en parte el éxito evolutivo global de estas hormigas. Blaimer 
(2012a) obtuvo 3 grandes clados bien soportados los cuales asignó como subgéneros, el 
primero de las Crematogaster sensu stricto, el segundo de las Crematogaster Australo-
Asiáticas y por último el clado que comprende la mayoría de las especies Neotropicales, 
Orthocrema (117 especies y subespecies globales, 51 Neotropicales). 
Las hormigas del género Crematogaster tienen características morfológicas peculiares 
como la inserción del postpeciolo a la superficie dorsal del primer segmento del gáster (la 
sinapomorfia morfológica del grupo), la forma acorazonada del gaster en vista dorsal, el 
aguijón espatulado, y la ausencia de nodo peciolar (Blaimer, 2012a; Felizardo, 2010; 
Bolton et al., 2006). Estas características permiten que las hormigas Crematogaster eleven 
su gáster sobre su propio tórax, por lo que se conocen con el nombre común de hormigas 
acróbatas (Blaimer & Fisher, 2013a; Blaimer, 2012b). La configuración única del 
postpecíolo y gáster probablemente se relacionan con el comportamiento defensivo y 
ofensivo en el cual las obreras exudan por goteo veneno del aguijón espatulado (Buren, 
1968). Las obreras son monomórficas o exhiben un polimorfismo de tamaño continuo, 
pero este no es distinto de la casta de obreras mayores. Las antenas son de 11 segmentos 
con excepción de unas especies en Asia y África, las cuales tienen 10 segmentos. La 
antena tiene maza terminal de 2-4 segmentos (Longino, 2003). 
Muchas de las especies de Crematogaster son tropicales, en donde son elementos 
dominantes de la fauna arbórea y están presentes en su mayoría en bosques, selvas y 
sabanas (Blaimer, 2012c, 2010; Hölldobler & Wilson, 1990). Algunos grupos de especies 
han cruzado los límites fríos y han tenido una radiación en zonas templadas. En los 
trópicos se encuentran en todos los estratos, desde el suelo hasta la copa de los árboles, 
nidificando en ramas, troncos vivos o en descomposición y domacios de plantas, entre 
otras (Longino, 2003). Las colonias pueden ser muy grandes, cubriendo varios árboles en 
el dosel, o pequeñas, estando en una rama caída en la hojarasca. Las colonias muy grandes 
son polidomas es decir con múltiples nidos. La mayoría de las especies anidan en ramas 
muertas (Blaimer, 2010; Longino, 2003). Las especies arbóreas de Crematogaster en 
particular, pueden ser dominantes dentro de la fauna de las hormigas y fuertemente 
territoriales (Blaimer & Fisher, 2013b; Blaimer, 2012a). Además, presentan varias 
interacciones con otros animales y plantas y algunas especies son bastante comunes en las 
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zonas urbanas (Felizardo, 2010). 
Debido a los problemas taxonómicos actuales de Crematogaster, existen muchos 
sinónimos por establecer y especies por describir. Esta labor se facilita con hipótesis 
filogenéticas, lo cual apenas ha comenzado recientemente con los trabajos de Blaimer y 
Fisher (2013) y Blaimer (2012a). En la literatura se han establecido explícita o 
implícitamente una serie de grupos internos en Crematogaster, bien sean subgéneros o 
grupos (complejos) de especies. De las varias clasificaciones a nivel de subgéneros 
propuestos por Emery (1922), Wheeler (1922) y Santschi (1918) se han reducido a solo 
dos, Crematogaster sensu stricto y Orthocrema (Blaimer 2012a). Las descripciones de 
subgéneros en Crematogaster, como en muchas hormigas, carecen de caracteres claros y 
únicos, además de llevarse a cabo sin una visión global ni mucho menos una hipótesis de 
filogenia (Blaimer, 2012a). Para la Región Neotropical el único trabajo de revisión 
publicado corresponde a Longino (2003), quien trata la fauna de Costa Rica estableciendo 
delimitación de especies y definiendo algunos grupos o complejos de especies de Costa 
Rica y en general del Neotrópico. 
El complejo o grupo limata se ha propuesto por la combinación de algunos caracteres de 
pilosidad, escultura de la superficie del cuerpo y la forma del peciolo. Longino (2003) 
incluyó en este grupo las especies presentes en Costa Rica: Crematogaster brasiliensis 
Mayr, 1878, C. carinata Mayr, 1862, C. foliocrypta Longino, 2003, C. limata F. Smith, 
1858, C. levior Longino, 2003, C. longispina Emery, 1890, C. nigropilosa Mayr, 1870, C. 
tenuicula Forel, 1904, y C. sotobosque Longino, 2003. Además, en el 2010 Felizardo 
revisó el complejo limata reconociendo 10 especies en total, dentro de las cuales propuso 4 
nuevas especies (sin publicar). 
Las publicaciones de Blaimer (2013; 2012a, b; 2010) tratan la fauna del Viejo Mundo y no 
existe ninguna contribución que esclarezca las relaciones internas de la fauna Neotropical 
de Crematogaster. Por esta y otras razones este género de hormigas, y en especial las 
especies del Neotrópico, es uno de los grupos ideales para el uso de marcadores 
moleculares como un aporte en la solución de sus problemas en filogenia y sistemática en 
el Neotrópico. Los códigos de barra (gen COI por ejemplo) que son diferentes marcadores 
nucleares y mitocondriales se usan regularmente en filogenia de hormigas y otros insectos 
(Hosoishi & Ogata, 2012). 
El uso del ADN mitocondrial en los estudios filogenéticos con distintos organismos tiene 
como base fundamental la no recombinación de éste, por lo que en animales evoluciona 
con una mayor velocidad en comparación con el ADN nuclear, y lo convierte en una 
herramienta de gran importancia en filogenias a nivel específico (Page & Holmes, 1998). 
Sin embargo, a razón de distintos estudios que han mostrado que los árboles filogenéticos 
basados en ADN mitocondrial resultan ser incongruentes con las historias de los 
organismos, se recomienda realizar las filogenias combinando ADN mitocondrial y ADN 
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nuclear (Kawakami et al., 2007). 
La incorporación de caracteres moleculares en los estudios de sistemática ha 
proporcionado una gran cantidad de datos en los últimos años, lo que se ha denominado 
como la ‘revolución molecular’. Esta ‘revolución’ ha permitido el procesamiento de 
numerosos datos por un lado y por otro es una nueva fuente de datos, teniendo en cuenta 
que en ningún caso sustituyen datos tradicionales, como los morfológicos, sino que pueden 
complementarlos. Dentro de estos estudios recientes en sistemática, se ha establecido el 
uso de regiones conservadas para establecer parentescos entre órdenes, familias o géneros 
y el uso de regiones no codificadoras para resolver parentescos cercanos (especies, 
subespecies o variedades) (Moreno, 2005). 
El presente trabajo explora las relaciones internas del género Crematogaster en el 
Neotrópico, con énfasis en el grupo o complejo limata. Esta es la primera fase del proyecto 
de investigación entre la Universidad Nacional de Colombia y la Universidad Federal de 
Paraná (Brasil) titulado “Sistemática y Filogenia de las Hormigas del género 
Crematogaster (Hymenoptera: Formicidae) en la Región Neotropical”. El objetivo general 
fue explorar la monofilia y las relaciones internas del complejo limata de las hormigas 
Crematogaster a partir del uso de caracteres moleculares y específicamente explorar la 














Materiales y métodos 
Esta tesis fue realizada en colaboración entre la Universidad Nacional de Colombia y la 
Universidad Federal de Paraná (Curitiba, Brasil). La mayor parte del trabajo taxonómico 
con las muestras de las hormigas del género Crematogaster se llevó a cabo en el Instituto 
de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de Colombia y la parte de laboratorio se 
realizó en el Laboratorio de Dinámicas Evolutivas y Sistemas Complejos (PIELAB) y 
Laboratorio de Sistemática y Biología (Feitosa Lab) de la Universidad Federal de Paraná. 
Muestras e identificación de especies 
Se estudiaron y utilizaron hormigas de las colecciones del Instituto de Ciencias Naturales 
(ICN), Museu de Zoología da Universidade de São Paulo (MZUSP, Dr. Carlos Brandão), 
Universidad Federal do Paraná (UFPR, Dr. Rodrigo Feitosa), University of Utah (Dr. Jack 
Longino), University of California, Davis (Dr. Philip Ward), Dr. John Lattke (Ecuador) y 
Ant Course 2013 (Perú). La Tabla 1-1 muestra la información a cerca del número de 
muestras utilizadas en los análisis filogenéticos por grupo dentro del género de estudio y 
país (Anexo 4. Base de datos de las muestras de Crematogaster de la región Neotropical, 
utilizadas en la inferencia filogenética). 
Tabla 1-1: Información de muestras incluidas en la hipótesis filogenética. BRA (Brasil), 
COL (Colombia), CR (Costa Rica), ECU (Ecuador), GUA (Guatemala), HON (Honduras), 
NIC (Nicaragua), PER (Peru), VEN (Venezuela), VM (Viejo Mundo). Spp. (Especies), 
Mx. (Muestras). 
GRUPO ESPECIES No. Spp. 
No. 
Mx. PAÍS (ESPECIES/MUESTRAS) 
Acuta C. evallans, C. montezumia, C. obscurata 3 3 1/1 BRA; 2/2 COL 
Crinosa 
C. ampla, C. crinosa, C. crucis, C. 
erecta, C. moelleri, C. rochai, C. 
torosa 
7 9 1/1 BRA; 3/3 COL; 3/3 CR; 1/1 HON; 1/1 NIC 
Curvispinosa 
C. abstinens, C. bryophilia, C. 
curvispinosa, C. jardinero, C. raptor, 
C. snellingi 
6 7 1/2 BRA; 3/3 CR; 2/2 NIC 
Limata 
C. brasiliensis, C. carinata, C. 
egregior, C. levior, C. limata, C. 
longispina, C. nigropilosa, C. 
sotobosque, C. tenuicola 
9 29 
3/3 BRA; 4/5 COL; 2/2 CR; 2/3 
ECU; 1/1 GUA; 4/4 NIC; 9/9 
PER; 2/2 VEN 
Stolli C. stolli 1 1 1/1 PER 
Sumichrasti C. flavomicrops, C. sumichrasti, C. wardi 3 5 
1/1 CR; 2/2 NIC; 1/1 PER; 1/1 
VEN 
Orthocrema C. gavapiga, C. reticulata 2 2 2/2 VM 






C. ferrarii, C. liengmei, C. ocharea, 
C. rogenhoferi, C. scutellaris 5 5 5/5 VM 
TOTAL  38 61 
7/7 BRA; 9/10 COL; 9/9 CR; 2/3 
ECU; 1/1 GUA; 1/1 HON; 9/9 
NIC; 10/11 PER; 3/3 VEN; 7/7 
VM 
 
Los taxones fueron seleccionados teniendo en cuenta una buena representación de las 
especies en la región Neotropical y de cada grupo dentro del género Crematogaster, con 
énfasis en el grupo limata. Se incluyeron siete especies de Crematogaster sensu stricto del 
Viejo Mundo, clado hermano del subgénero Orthocrema y dos especies del subgénero 
Orthocrema del Viejo Mundo. Adicionalmente, se incluyeron dos especies del género 
Meranoplus (M. castaneus y M. radamae) y una especie del género Recurvidris, usadas 
como grupo externo. Las secuencias de dichos géneros fueron tomadas de la base de datos 
NCBI (National Center for Biotechnology Information) de estudios previos con hormigas 
mirmicinas. Recurvidris fue reconocido por mucho tiempo, basándose en caracteres 
morfológicos como el género hermano de Crematogaster, sin embargo Ward et al. (2015) 
en su filogenia molecular de la subfamilia Myrmicinae, reconocieron al género 
Meranoplus como el hermano de Crematogaster, los tres géneros fueron establecidos en la 
tribu Crematogastrini según el mismo trabajo y por esta razón Recurvidirs y Meranoplus 
fueron escogidos como grupo externo para la realización de las hipótesis filogenéticas 
como es recomendado por Brady et al. (2006), los grupos externos lejanamente 
relacionados pueden causar errores en la reconstrucción de las relaciones del grupo interno 
por el efecto de atracción de ramas largas. 
La mayoría de los especímenes fueron identificados utilizando como base la clave para 
Crematogaster de Costa Rica (Longino, 2003) seguida de la comparación con muestras 
identificadas en las colecciones visitadas, imágenes de las bases de datos AntWeb y Ants 
of Costa Rica, y usando las descripciones originales de las especies (Longino, 2003; 
Kempf, 1968; Gallardo, 1934; Gallardo, 1931; Emery, 1922; Forel, 1912). Algunas 
muestras revisadas fueron etiquetadas con “cf.” cuando las evidencias del nombre no eran 
contundentes. Durante las visitas a las distintas colecciones se encontraron algunos 
especímenes que no pudieron ser ubicados dentro de ninguna de las especies actuales del 
género Crematogaster. El tratamiento para especies no identificadas fue, primero intentar 
darle un nombre utilizando todas las opciones disponibles (claves existentes, imágenes, 
descripciones originales, etc.); si no era posible la asignación de un nombre específico, 
cada muestra fue ubicada dentro de uno de los grupos del género, si presentaba los 
caracteres principales del mismo, y por último etiquetadas con “Crematogaster. sp. grupo” 
(por ejemplo, C. sp. Limata), en caso de que la muestra no presentara características de 
algún grupo la etiqueta fue “Crematogaster. sp.”. Finalmente, en algunos casos para la 
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confirmación de nombres a nivel específico, fue necesario tomar medidas como se 
describe en Longino (2003). 
Recopilación de datos moleculares 
Múltiples individuos (al menos dos) a partir de una misma colonia estuvieron disponibles 
para el presente estudio; se prefirió el aislamiento de ADN por medio de una técnica 
destructiva utilizando el Qiagen Dneasy Kit (Qiagen Inc., Valencia, CA, USA; Anexo1. 
Protocolo de extracción de ADN de hormigas, mediante técnica destructiva). En los pocos 
casos en los que solo se contó con una única hormiga de la muestra se realizó el 
aislamiento de ADN mediante una técnica no destructiva para preservar el ejemplar como 
testigo -voucher- (Anexo 2. Protocolo de extracción de ADN de hormigas, mediante 
técnica no destructiva). 
Se siguió el protocolo de la casa de manufactura con algunas modificaciones 
estandarizadas por el grupo de investigación PIELAB. Los ejemplares testigo fueron 
etiquetados con un código idéntico (por ejemplo CR032) los cuales se encuentran 
disponibles en una base de datos de Crematogaster, montados y depositados en la 
colección del Instituto de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de Colombia. 
Cuatro genes nucleares codificantes para proteínas y un gen mitocondrial fueron 
seleccionados para la amplificación y secuenciación: ArgK (Arginina K) 653pb, 397 
exón/256 intrón; CAD (Carbomoyl fosfato sintasa) 847pb, 556 exón/291 intrón; LwRh 
(Long wavelength rhodopsin) 550pb, 456 exón/94 intrón; Wg (Proteína wnt) 436pb exón y 
COI (Citocromo C oxidasa subunidad I) 665pb exón. Los cuatro marcadores nucleares 
escogidos han sido ampliamente utilizados para previos análisis filogenéticos en hormigas 
(Blaimer, 2012a; Brady et al., 2006; Ward & Downie, 2005). Las longitudes en pares de 
bases de cada uno de los genes, corresponden a la observada en la matriz de las secuencias 
alineadas, utilizada en la inferencia filogenética. Las amplificaciones de cada marcador 
fueron llevadas a cabo por PCR (Polymerase Chain Reaction), y las variaciones entre los 
marcadores consistieron en las temperaturas y tiempos en la reacción (Anexo 3. 
condiciones de PCR para los marcadores usados). Las reacciones de secuenciación fueron 
analizadas en un ABI3500 mediante electroforesis capilar y fueron realizadas utilizando la 
química ABI Big Dye Terminator v3.1 (Applied Biosystems Inc., Foster City, CA).  
En cuanto a los marcadores utilizados, ArgK es un gen que codifica para una proteína que 
hace parte de la familia de las guanido fosfotransferasas ATP, las cuales cumplen como 
función la unión del ATP y la actividad kinasa. El gen CAD, codifica para una sintasa la 
cual actúa en la unión al ATP y en el proceso metabólico de los compuestos nitrogenados. 
La proteína codificada por el gen LwRh tiene actividad receptora acoplada a la proteína G, 
actividad fotoreceptora, actúa en la post-traducción, en la unión del cromóforo, en la 
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percepción visual y es componente integral de la membrana. Wnt proteína codificada por 
el gen Wg, participa en el desarrollo de organismos multicelulares y en la señalización de 
la ruta Wnt. Por último, la proteína codificada por el gen mitocondrial COI es componente 
de la cadena respiratoria que cataliza la reducción de oxígeno al agua, hace parte del 
núcleo funcional del complejo enzimático siendo la subunidad catalítica de la enzima; 
también esta relacionada con la ruta de la fosforilación oxidativa, que es parte del 
metabolismo energético y esta ubicada en la membrana interna de la mitocondria 
(información consultada de “European Molecular Biology Laboratory,” n.d. webpage). 
Inferencia Filogenética 
Las secuencias fueron ensambladas y editadas en el programa Geneious® v.7.1.9 
(Drummond et al., 2011), los alineamientos múltiples por cada marcador se realizaron 
utilizando el mismo programa bajo la plataforma de ClustalW (Thompson et al., 1997), 
con un Gap Open Cost de 15 y un Gap Cost Extend de 6.66. Se obtuvo una matriz 
concatenada incompleta (mayor 90% información) total de 3151pb que consistió en 5 
marcadores organizados como se muestra en la Figura 1-1. Para los análisis filogenéticos 
se contó con 61 muestras que fueron procesadas para el presente trabajo (7 grupo externo y 
54 grupo interno) y adicionalmente se utilizaron 3 secuencias de ADN de muestras de dos 
géneros diferentes a Crematogaster, tomadas de la base de datos del NCBI (National 
Center for Biotechnology Information). 











































Los análisis filogenéticos fueron realizados bajo Parsimonia, Máxima Verosimilitud (MV 
de ahora en adelante) e Inferencia Bayesiana (IB de ahora en adelante). Para el análisis 
mediante Parsimonia, se utilizó el software WinClada v.1.08 (Nixon, 2002) bajo la 
plataforma de NONA v.2.0 (Goloboff, 1999) donde los caracteres fueron tratados como no 
aditivos (Fitch) y 2313 caracteres fueron no informativos. Se realizó una búsqueda 
heurística, con estrategia de búsqueda de múltiple TBR+TBR. Al igual, se realizó el 
análisis utilizando la búsqueda Ratchet en PAUP a través del portal web CIPRES (Miller 
et al., 2010) de 1000 replicas, uniforme y con algoritmo de intercambio de ramas TBR. 
Para llevar a cabo los análisis de MV e IB se utilizó la misma matriz concatenada de 
3151pb en la cual los datos fueron divididos con sentido biológico por gen, patrones de 
traducción (exón, intrón) y posición dentro del codón (ver Figura 1-1). De dichas 
particiones, se obtuvieron modelos de evolución de substitución nucleotídica mediante los 
programas jModelTest v.2.1.6 (Santorum et al., 2014) y Partition Finder v.1.1.0 (Lanfear 
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et al., 2012). En la Tabla 1-2 se muestran las particiones y los modelos utilizados para 
cada una de las metodologías empleadas bajo el criterio de búsqueda BIC.  






MrBayes RAxML MrBayes RAxML 
ArgK pos1 K80+I+G GTR+I+G COI pos2 HKY+I GTR+I+G 
ArgK pos2 HKY+I+G GTR+I+G COI pos3  GTR+G GTR+G 
ArgK pos3 HKY+G GTR+G LwRh pos1 K80+I+G GTR+I+G 
ArgK Intrón HKY+G GTR+G LwRh pos2 HKY+I GTR+I+G 
CAD pos1 K80+I+G GTR+I+G LwRh pos3 HKY+G GTR+G 
CAD pos2 HKY+I+G GTR+I+G LwRh Intrón SYM+G GTR+I+G 
CAD pos3 K80+G GTR+G Wg pos1 K80+I+G GTR+I+G 
CAD Intrón HKY GTR+G Wg pos2 K80+I+G GTR+I+G 
COI pos1 SYM+G GTR+I+G Wg pos3 HKY+G GTR+G 
 
Los análisis de MV fueron llevados a cabo con el programa RAxML-HPC v.8.0 
(Stamatakis, 2006) a través del portal web CIPRES (Miller et al., 2010) y utilizando las 
particiones y modelos descritos anteriormente. Se realizó como medida de soporte un re-
muestreo de Bootstrap de 1000 repeticiones. La IB se realizó en el programa MrBayes 
v.3.2.2 (Ronquist & Huelsenbeck, 2003) a través del portal web CIPRES (Miller et al., 
2010), utilizando las particiones y los modelos de substitución como se muestra en Tabla 
1-2. El análisis se llevó a cabo con 2 corridas de MCMC (Markov Chain Monte Carlo), de 
las cuales cada una consistió de 4 cadenas (una fría y tres calientes), 10 millones de 
generaciones y una frecuencia de muestreo cada 1000 generaciones (Burnin 25%). La 
convergencia de los datos fue confirmada visualmente y por evaluación del tamaño de 
muestra efectiva (valor ESS) para todos los parámetros, utilizando el software Tracer v.1.6 
(Rambaut & Drummond, 2007). 
Análisis de divergencia 
La estimación de los tiempos de divergencia fue implementado en el programa BEAST 
v.1.6.2 (Drummond & Rambaut, 2007). La matriz utilizada comprendió 43 especies y 
3299 pb de los marcadores ArgK, CAD, COI, LwRh y Wg, únicamente se incluyó una 
muestra por especie para evitar la redundancia de datos que puede afectar este tipo de 
análisis. Se aplicó un lognormal uncorrelated relaxed clock y un Tree prior Speciation: 
Yule process. Se inició con un árbol aleatorio, en el que se incluyó solo una muestra por 
especie (Total 43 especies), y se utilizaron las particiones de la misma manera que para IB 
(Tabla 1-2). El análisis comprendió 2 corridas independientes de MCMC de 10 millones 
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de generaciones, muestreando cada 1.000. Al igual que con IB, se evaluó la convergencia 
y se determinó la cantidad de generaciones que se iban a quemar con Tracer v.1.6 
(Rambaut & Drummond, 2007), por último el árbol consenso se obtuvo con TreeAnnotator 
v.1.6.2 (Rambaut & Drummond, 2007). 
Tres nodos fueron calibrados utilizando los siguientes fósiles y características: 
1. Crematogaster aurora (J. S. LaPolla & Greenwalt, 2015): es el fósil más antiguo 
conocido para el género, con 46 millones de años (de aquí en adelante m.a.) del 
Eoceno medio hallado en la formación Kishenehn (reina, parece del subgénero 
Orthocrema) en Estados unidos. Se asignó una distribución exponencial con 
parámetros mean = 1.7, offset = 46 representando un límite mínimo duro y como 
límite máximo suave 55.  
2. Crematogaster praecursor (Ragazzi & Roghi, 2014; Emery, 1891): fósil macho en 
ámbar Siciliano de 16-23 m.a. Se asignó una distribución lognormal con 
parámetros mean = 0.01, stdev = 0.5, offset = 18.5. Los valores utilizados fueron 
20, 20.8 y 30 que corresponden al límite mínimo duro, la media y el 95% del límite 
máximo suave. 
3. Crematogaster grupo Crinosa sp.: fósil de ámbar Dominicano de 17-20 m.a. Se 
asignó una distribución lognormal con parámetros mean = 0.9, stdev = 0.5, offset = 
18,5. Los valores utilizados fueron 18.5, 20.5 y 27 que corresponden al límite 







Resultados y discusión 
Inferencia filogenética 
Bajo los tres métodos utilizados se obtuvo una topología del árbol muy similar, con 
algunas pequeñas diferencias en cuanto a relaciones específicas y soportes de las mismas. 
Bajo el criterio de Parsimonia se obtuvieron 4 árboles más parsimoniosos (L=4182 Ci=37 
Ri=56), de los cuales se realizó un consenso estricto en el que se colapsaron 2 nodos 
(L=4194 Ci=37 Ri=55). En la Figura 1-2 se muestra el árbol consenso más parsimonioso 
obtenido (como valores de soporte se tuvieron en cuenta las sinapomorfías), donde se 
observa la clara monofilia del género en un clado soportado por 78 sinapomorfías. Al 
igual, en este mismo árbol se observan 2 nodos que se colapsaron (señalados con una 
flecha) al momento de hacer el consenso estricto, en los cuales el método utilizado no fue 
capaz de proveer información adecuada para la total resolución de la diversificación de los 
linajes, debido a que no hay soportes de caracteres que sustenten una relación diferente. 
Los dos nodos colapsados comprenden las relaciones entre las especies C. nigropilosa por 
un lado y por otro C. ampla (COL) y C. rochai (NIC); estos nodos en las filogenias 
obtenidas mediante MV e IB tienen bajos soportes (a excepción del valor de PP para el 
clado C. ampla y C. rochai) asi: Bootstrap = 62, PP = 0.45 y Bootstrap = 85, PP = 1.0 
respectivamente. 
Figura 1-2: Árbol consenso más parsimonioso de Crematogaster con énfasis en el grupo 
limata (Región Neotropical). Se muestra la topología obtenida en PAUP en la cual se 
señalan con flechas los 2 nodos colapsados en WinClada. En los nodos, círculos llenos 
indican sinapomorfías; círculos no llenos indican homoplasias, los números encima 
representan la cantidad de sinapomorfías u homoplasias. Se muestra la distribución en el 
árbol de los 6 grupos de especies que se encuentran en la región Neotropical (Resaltado 
verde = grupo limata, resaltado azul = grupo crinosa, resaltado naranja = grupo acuta, 
resaltado morado = grupo curvispinosa, resaltado amarillo = grupo sumichrasti y resaltado 
marrón = grupo stolli). Los clados sin resaltar corresponden a especies de Crematogaster 
del Viejo Mundo. Los nombres de los terminales en los árboles van a acompañados de su 
lugar de procedencia así: BRA (Brasil), COL (Colombia), CR (Costa Rica), ECU 
(Ecuador), GUA (Guatemala), HON (Honduras), NIC (Nicaragua), PER (Peru), VEN 
(Venezuela), VM (Viejo Mundo). 





























































































































En cuanto a la hipótesis filogenética obtenida por MV (Figura 1-3), se observa el clado de 
Crematogaster como monofilético (Bootstrap = 100) al igual que el subgénero 
Orthocrema (Bootstrap = 97). En este árbol las longitudes de las ramas representan el 
producto de la tasa de sustitución y además el método utilizado es poco sensible a la 
atracción de ramas largas (Felsenstein, 1985). A diferencia del árbol obtenido bajo 
parsimonia se observa un árbol completamente resuelto aunque en algunos casos el soporte 
calculado por remuestreo de Bootstrap presente valores muy bajos. Al igual que Ward et 
al. (2015), determinaron como género hermano de Crematogaster, las especies utilizadas 
de Meranoplus. 
Figura 1-3: Hipótesis filogenética de Crematogaster con énfasis en el grupo limata 
(Región Neotropical) reconstruido con RAxML. En los nodos se observan los valores de 
soporte obtenidos por remuestreo de Bootstrap. Se muestra la distribución en el árbol de 
los 6 grupos de especies que se encuentran en la región Neotropical (Resaltado verde = 
grupo limata, resaltado azul = grupo crinosa, resaltado naranja = acuta, resaltado morado = 
grupo curvispinosa, resaltado amarillo = grupo sumichrasti y resaltado marrón = grupo 
stolli). Los clados sin resaltar corresponden a especies de Crematogaster del Viejo Mundo.  







La hipótesis filogenética obtenida bajo IB (Figura 1-4), muestra al igual que con 
Parsimonia y MV, a Crematogaster y al subgénero Orthocrema como clados 
monofiléticos (PP = 1). La principal apreciación bajo todas las metodologías y respuesta al 
objetivo general de esta tesis, es que el grupo limata, como se había establecido por 
morfología (Peciolo alargado y estrechado anteriormente) no es un grupo natural. Las 
especies de este grupo aparecen tres veces en el árbol, la primera un clado monofilético 
compuesto de una única especie Crematogaster sotobosque (PP = 1, Bootstrap = 100); la 
segunda en el que esta C. nigropilosa que se presenta como grupo hermano de dos 
especies del grupo curvispinosa (PP = 1, Bootstrap = 98); y la tercera en un clado (PP = 1, 
Bootstrap = 81) donde aparecen C. limata, C. egregior y C. longispina (PP = 1, Bootstrap 
= 52) por un lado, C. brasiliensis y C. tenuicola (PP = 1, Bootstrap = 100) por otro, y C. 
carinata y C. levior (PP = 1, Bootstrap = 69) por último. Del mismo modo, y gracias a la 
ampliación del muestreo de hormigas del género Crematogaster de otros grupos diferentes 
al grupo limata en el Neotrópico, se infiere a partir de los demás clados que ninguno de los 
grupos como se habían concebido morfológicamente son naturales, de lo cual se va a 
discutir en detalle más adelante. 
 
Figura 1-4: Hipótesis filogenética de Crematogaster con énfasis en el grupo limata 
(Región Neotropical), reconstruida con inferencia Bayesiana usando el programa 
MrBayes. Se muestra la distribución en el árbol de los 6 grupos de especies que se 
encuentran en la región Neotropical (Resaltado verde = grupo limata, resaltado azul = 
grupo crinosa, resaltado naranja = grupo acuta, resaltado morado = grupo curvispinosa, 
resaltado amarillo = grupo sumichrasti y resaltado marrón = grupo stolli), los clados sin 
resaltar corresponden a especies de Crematogaster del Viejo Mundo. En los nodos se 
indican los valores de probabilidades posteriores/Bootstrap/Número de sinapomorfias, en 
los que no se señala ningún valor se alcanzó el máximo valor para los casos de PP y 
Bootstrap.  





A partir de las hipótesis filogenéticas de Crematogaster obtenidas bajo los tres métodos de 
Parsimonia, MV e IB, se observa que las dos especies incluidas del subgénero Orthocrema 
del Viejo Mundo C. gavapiga cf. y C. reticulata se presentan dentro de un clado con 
algunas de las muestras del Neotrópico al igual que los resultados obtenidos por Blaimer 
(2012a) (Figura 1-5). En los árboles de MV e IB, además forman un clado con las especies 
C. flavomicrops (CR), C. snellingi (NIC), C. sumichrati (NIC) y C. wardi (NIC). 
El uso de los marcadores mitocondrial COI y nucleares ArgK, CAD, LwRh y Wg ha 
permitido comenzar a esclarecer las relaciones internas dentro de las Crematogaster 
Neotropicales. Los resultados obtenidos arrojan luces sobre la evolución de algunos 
caracteres en el género. La presencia de un peciolo largo y angosto anteriormente ha 
surgido al parecer tres veces en el género (grupo limata nuevo sentido + sotobosque + 
nigropilosa). La presencia de pubescencia recostada en la cabeza ha evolucionado al 
menos dos veces (grupos crinosa nuevo sentido y erecta) o puede ser simplesiomórfica con 
pérdida secundaria en varios linajes. Igualmente, la presencia de esculturas gruesas en la 
cabeza y mesosoma parecen haber surgido en varios grupos en el Neotrópico, 
probablemente asociadas con presiones ecológicas como entornos xéricos, como se ha 
mostrado con la evolución de Cephalotes, por ejemplo (Moreau & Bell, 2013). 
La delimitación de especies en Crematogaster presenta los mismos problemas y desafíos 
como en otras hormigas (Solenopsis, Hypoponera, Nylanderia, Pheidole). En algunos 
casos la variación intra-específica se sobrelapa con la inter-específica, como los procesos 
ventrales del pecíolo, el diente del surco metanotal, las quillas del mesosoma o la longitud 
de las espinas propodeales. Sin embargo los árboles obtenidos sugieren que especies muy 
vecinas y casi idénticas por morfología pueden separarse cuando se tienen muestras 
apreciables de un nido que permitan establecer la presencia de al menos algunas obreras 
que tengan el rasgo clave para su separación con la especie vecina. 
Análisis de divergencia 
En cuanto a los tiempos de divergencia estimados se obtuvo que Crematogaster 
probablemente surgió hace unos 46.6 m.a., Orthocrema 27.1 m.a., Crematogaster sensu 
stricto 30.5 m.a., grupo limata 14.3 m.a. (Figura 1-4, Clado A), erecta 18 m.a. (Figura 1-4, 
Clado B), crinosa 13 m.a. (Figura 1-4, Clado C). Sin embargo, en la literatura se 
encuentran datos ambiguos acerca de la estimación de tiempos de divergencia en hormigas 
(Brady et al., 2006). Por un lado el fósil más antiguo conocido de las hormigas como se 
observan en la actualidad data de hace 100 m.a. (McInerney & Wing, 2011); por otra 
parte, Moreau y colaboradores (2006) estiman que el grupo corona de las hormigas se 
originó entre hace 140-168 m.a., de igual forma Brady et al. (2006) obtuvieron 
estimaciones de entre 115-135 m.a. Aún se discute si las hormigas aparecieron durante el 
Jurásico o el Cretácico temprano (Barden & Grimaldi, 2016; Ward, 2014).  
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Por otro lado, Blaimer (2012a) estimó que el surgimiento del género Crematogaster fue en 
el Eoceno (40.5-44.9 m.a.), similar al tiempo estimado aquí (46.6 m.a.); sin embargo, las 
incongruencias halladas entre estos dos trabajos, se puede deber a la publicación de un 
nuevo fósil, Crematogaster aurora (LaPolla & Greenwalt, 2015), utilizado en la 
calibración de la estimación de tiempos de divergencia en el presente trabajo. De acuerdo a 
Blaimer (2012) Crematogaster ha invadido el Neotrópico al menos dos veces desde el 
Viejo Mundo y/o el Neártico en el Cenozoico. Una de estas invasiones es relativamente 
reciente (19.5-25.9 m.a.) y comprende un diverso número de especies. 
 
Figura 1-5: Árbol con los tiempos de divergencia estimados para las hormigas del género 
Crematogaster con énfasis en el grupo limata (Región Neotropical) obtenido con BEAST. 
Se señalan los puntos de calibración con las estrellas amarillas. Las barras en los nodos 
representan el error de los tiempos de divergencia estimados. En los nodos, círculos 
amarillos indican PP = 1; círculos naranja indican PP > 0.9 < 0.99; círculos rojos indican 





En uno de los estudios más recientes con hormigas formicinas en el que se realizaron dos 
filogenias y se estimaron los tiempos de divergencia utilizando 10 marcadores y elementos 
ultra conservados (UCEs), los autores lograron demostrar que la reconstrucción de las 
relaciones y la estimación de los tiempos de divergencia fueron mucho más efectivos con 
el uso de UCE (Blaimer et al., 2015). Varios autores sugieren, para futuras filogenias de 
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hormigas, la integración de datos paleontológicos y datos moleculares (Barden & 
Grimaldi, 2016; LaPolla et al., 2013). Al igual, se sugiere hacer un nuevo énfasis en la 
taxonomía de hormigas con morfología, para entender la relación entre fósiles y taxones 
existentes y emplear dichos datos más efectivamente para la estimación de tiempos de 
divergencia (Ward, 2014). 
Implicaciones para Crematogaster 
Grupo limata 
Los árboles obtenidos muestran que el grupo limata, tal como se define en Longino (2003) 
y publicaciones previas no es natural. Las especies C. nigropilosa y C. sotobosque, 
supuestos miembros del grupo limata quedan claramente por fuera del clado limata en el 
nuevo sentido. Como consecuencia de estos resultados se redefine el grupo limata como 
aquel cuyos miembros comparten las siguientes características: pilosidad abundante 
compuesta de pelos filiformes, delgados y claros a lo largo de todo el tegumento, 
tegumento liso y brillante con escultura suave en la mesopleura, peciolo trapezoidal en 
perfil, alargado y estrechado anteriormente en vista dorsal y, la mayoría, con pelos erectos 
en la superficie externa de la tibia posterior. Este grupo queda compuesto, en principio, por 
las especies C. brasiliensis, C. carinata, C. egregior, C. levior, C. limata, C. longispina y 
C. tenuicola (Bootstrap = 81, PP= 1.0). 
 
Figura 1-6: Fotografías de las especies que componen el grupo limata C. brasiliensis, C. 
carinata, C. egregior, C. levior, C. limata, C. longispina y C. tenuicola. (Fuente Ants of 





Dentro del grupo limata también se perciben relaciones internas que corresponden con 
algunos caracteres morfológicos observados. C. carinata y C. levior forman un clado 
(Bootstrap = 69, PP = 1.0) que presenta un diente ventral anterior en el peciolo y ningún 
proceso ventral en el postpeciolo. C. levior queda incluida dentro de carinata y en la 
práctica es muy difícil su separación, al menos en Sudamérica lo cual implicaría la 
sinonimia de C. levior con C. carinata. Sin embargo, Longino (2003 y comunicación 
personal) ha observado en Costa Rica diferenciación de poblaciones en simpatria, lo cual 
sugiere que el clado carinata – levior es un complejo de especies. En otro clado se 
Crematogaster levior Crematogaster carinata 
Crematogaster brasiliensis Crematogaster tenuicola 
Crematogaster egregior Crematogaster longispina 
Crematogaster limata 
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encuentran las especies C. brasiliensis y C. tenuicola (Bootstrap = 100, PP = 1.0) las 
cuales presentan en común un diente ventral anterior en el postpeciolo. La separación de 
estas dos especies es a veces difícil por la variabilidad en la presencia y tamaño del diente 
ventral del peciolo y el diente del surco propodeal; sin embargo el análisis sugiere que hay 
una clara delimitación entre ambas especies. El último clado (Bootstrap = 52, PP = 1.0), 
esta compuesto por un subclado monofilético de la especie C. limata (Bootstrap = 100, PP 
= 1.0) y otro subclado compuesto de C. egregior, C. longispina y C. sp1. Limata 
(Bootstrap = 98, PP = 1.0). Este último compuesto de especies cuya característica son las 
espinas propodeales de longitud muy larga (SPL > 34). La especie C. limata por su parte, 
se caracteriza por la ausencia de procesos ventrales en el peciolo y postpeciolo.  
Crematogaster sotobosque forma un único clado monofilético y se puede diferenciar 
morfológicamente de las especies del grupo limata (redefinido aquí) por la presencia de 
pelos gruesos y oscuros a lo largo del promesonoto, peciolo, postpeciolo y gaster (Figura 
1-7A). Por su parte, la especie Crematogaster nigropilosa, que al igual que C. sotobosque 
se diferencia de las especies del grupo limata (redefinido) por la presencia de pelos 
recostados en la tibia posterior y pelos gruesos y oscuros a lo largo del tegumento, forma 
un clado junto con las especies del grupo curvispinosa, C. curvispinosa y C. bryophilia 
(Figura 1-7B). C. sotobosque y C. nigropilosa se diferencian por la presencia de una quilla 
en el mesonoto y pocos pelos recostados en la tibia media y posterior en la primera de 
ellas, y las especies del grupo Curvispinosa se diferencian de C. nigropilosa porque esta 
última presenta un peciolo alargado y estrechado en la parte anterior. 
Estos resultados, junto con el estudio paralelo de especímenes de varias partes de la 
Región Neotropical, han permitido construir una clave de trabajo que incluye especies 
nuevas para la ciencia. 
 
Figura 1-7: Fotografías de A. Holotipo de la especie Crematogaster sotobosque. B. 
Crematogaster nigropilosa (Fuente A. Ants of Costa Rica, J. Longino, 2010; B. web page 
AntWeb).  




Clave para las hormigas del grupo Limata de Crematogaster 
(Especies subrayadas aparecen en los árboles del presente trabajo) 
1. Espinas propodeales muy largas (SPI > 34), dirigidas hacia atrás…………….……...…2 
- Espinas propodeales cortas (SPI < 32), si se encuentra en el rango de 29-33 especímenes 
grandes de limata, espinas usualmente dirigidas posteriormente………………………..…7 
2 (1). Espina propodeal ensanchada en la base y con ondulación vista en 
perfil………………………………………………………………………….C. sp1. Limata 
- Espina propodeal sin engrosamiento en la base, de perfil delgada y puntiaguda…………3 
3 (2). Tegumento engrosado, finamente punteado o rugoso……...………………………...4 
- Cuerpo liso y brillante en su mayoría, nunca de color oscuro…………………………….5 
4 (3). Cabeza brillante, vertex con hoyuelos, pilosidad amarilla……….……….C. egregior 
- Cabeza subopaca, finamente rugosa y punteada, pilosidad blanca…………C. amapaensis 
5 (3). Pelos erectos en la tibia media y posterior…………………………………………...6 
- Pelos recostados en la tibia media y posterior……………………………...C. sp2. Limata 
6 (5). Hormiga muy esbelta de tegumento liso y brillante, espinas propodeales de un solo 
color……………………………………………………………………………C. longispina 
- Hormiga no tan esbelta de tegumento liso y opaco, espinas propodeales de color marrón 
oscuro en la base y amarillas en la punta………………………………………...C. sp. nov1 
7 (1). Postpeciolo con proceso ventral anterior…………………………………………….8 
- Postpeciolo sin proceso ventral anterior…………………………………………………10 
8 (7). Abundante pilosidad en todo el cuerpo, usualmente con diente ventral anterior en el 
peciolo………………………………………………………………………........................9 
- Poca pilosidad en el cuerpo, sin diente ventral en el peciolo………………….C. tenuicola 
9 (8). Pilosidad amarilla, diente ventral del postpeciolo no conspicuo, hormigas de 
coloración marrón clara………………………………………………………C. brasiliensis 
- Pilosidad blanca, diente ventral del postpeciolo conspicuo, hormigas de coloración 
marrón oscura……………………………………………………………………C. sp. nov3 
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10 (7). Sin proceso ventral en el peciolo…………………………………………...C. limata 
- Con proceso ventral en el peciolo……………………………………………………..…11 
11 (10). Promesonoto en perfil notoriamente convexo, con carínulas longitudinales en 
vista dorsal……………………………………………………………………….C. carinata 
- Promesonoto no convexo en perfil, sin carínulas…………………………………C. levior 
 
